
















armata)  from  Lima, Peru,  including one high‐altitude population  from  the Chancay‐Huaral River  at  approximately
3500 m a.s.l. and one  low‐altitude population  from the Chillón River at approximately 1500 m a.s.l.. Down feather
structure differed  significantly between  the  two populations. Ducks  from  the high‐altitude population had  longer,
denser down compared with low‐altitude individuals. Contour feather structure varied greatly among individuals but









este  estudio  se  examinaron  tanto  el  plumón  como  las  plumas  de  contorno  de machos  adultos  del  Pato  de  los
Torrentes  (Merganetta armata) de dos poblaciones, una en el río Chancay‐Huaral a 3500 m s.n.m. y otra en el río
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DOWN  FEATHER  STRUCTURE  VARIES  BETWEEN  LOW‐  AND  HIGH‐ALTITUDE
TORRENT DUCKS (MERGANETTA ARMATA) IN THE ANDES
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ing  communication,  flight,  and  thermal  insulation
(Stettenheim 2000). Indeed, a reigning theory on the
original  function  of  primitive  feathers  is  that  they
enabled  early  bird‐like  dinosaurs  to  evolve  homeo‐
thermy (Ostrom 1974, Prum & Brush 2002, Pap et al.
2017).  Modern  plumage  acts  as  a  highly  efficient
thermal  buffer  against  conductive  and  convective
heat  loss both  in  the air and underwater  (Walsberg
1988, Novoa et al. 1994). All birds shed old and dam‐
aged  feathers  during  periodic  molts,  which  are
demanding  in  terms of energy,  time, and nutrients.
Plumage structure varies between species occupying
different  habitats  (Pap  et  al.  2017)  and  is  a  highly
plastic trait that varies among  individuals depending
on  environmental  and  physiological  factors  during
feather growth  (Strochlic & Romero 2008, Butler et
al. 2010, Moreno‐Rueda 2010; Pap et al. 2008, 2013).
Therefore,  comparing  the  plumage  structure
between individuals inhabiting different environmen‐









smaller  branches  (barbules)  densely  spaced  along
either side of the barb. Contour feathers may be fur‐
ther  characterized  by  the  exposed,  pennaceous
(ridged; distal) part of the vane, which aids  in water
repellency  and  protection,  whereas  the  plumula‐
ceous  (downy;  proximal)  section  provides  thermal








longer,  denser  plumulaceous  barbs  makes  intuitive
sense for birds living in colder environments, whereas
birds  living  in  hotter  environments  should  have  a
looser  plumage  structure  to  allow  them  to  prevent
heat absorption by increasing external surface area of
the plumage (Walsberg & King 1978).





Stettenheim 2000). As  the production of  feathers  is
costly, molting individuals often experience trade‐offs
during other  strenuous periods of  the  lifecycle  such
as  breeding  and  migration  (Murphy  &  King  1992,
Nilsson  &  Svensson  1996).  It  would  therefore  be
advantageous  for  individuals  to produce an optimal
plumage  for  the  thermal  conditions  of  their  given
aquatic  or  terrestrial  environment.  The  energetic
costs  associated  with  having  suboptimal  plumage
could be  substantial  in waterfowl, as  thermoregula‐
tion can account for 28% of the daily energy expendi‐
ture  (McKinney  & McWilliams  2005).  Recent  years
have seen an increase in studies characterizing inter‐
population variation of feather structure due to envi‐







Torrent  Ducks  (Merganetta  armata)  are  special‐





by  gleaning  the  surface  of  submerged  boulders
(Cerón 2010). Torrent Ducks form monogamous pairs,
and  both  sexes  cooperate  in  the  defense  of  an





Krabbe  1990:  122).  In  Peru,  a  steep  environmental
gradient usually consists of an extremely diverse vari‐
ety of ecological and topographic conditions. On the
west  slope  of  the  Andes,  for  example,  low‐altitude
areas along  the  central  coast  consist of hot  to mild
arid  deserts  interspersed  by  lush  river  valleys  and
lomas  (hills)  that  give  way  to  very  cold  semi‐arid
grasslands  and  glacier‐carved  mountain  valleys  at
higher  elevations  (Peel  et  al.  2007,  Cheek  pers.
observ.).
In  a  recent  study  of  Torrent  Ducks  across  the
Andes, Gutiérrez‐Pinto et al. (2014) found significant
differences  in  morphological  traits  associated  with
elevation  in Peru. However,  these  finding were con‐
trary to what would be expected by Bergmann’s rule
(Bergmann 1847) regarding temperature, with  larger
males  in  warmer,  low‐altitude  areas  compared  to
smaller males  in colder, high‐altitude areas. This dis‐
crepancy  in  the  expected  relationship  of  body  size





and contour  feather  structure between  two popula‐
tions  of  Torrent  Ducks  living  at  two  elevational
extremes of their distribution characterized by strong
differences  in  environmental  temperatures.  This
allowed us to address the question: Do key structural








Twelve  adult,  male  Torrent  Ducks  were  collected
from  two  rivers  in  the  Department  of  Lima,  Peru
(Appendix); six  individuals  in the Rio Chancay‐Huaral
(> 3000 m a.s.l.; Figure 2), and six  individuals  in  the
Rio  Chillón  (<  2000  m  a.s.l.;  Figure  2),  hereafter
referred to as the low‐ and high‐altitude populations
respectively. The low‐altitude study area consists of a
mosaic  of  farmland  and  thick  vegetation  along  the
riverbank,  characterized  by  mean  annual  tempera‐
tures of approximately 20°C and water temperatures
of  19°C  (Ayala,  Ministerio  de  Agricultura  y  Riego
2013). The high‐altitude study area consists of alpine
river  valleys  with  mean  annual  temperatures  of
approximately 12°C and water temperatures of 11°C
(Vargas,  Ministerio  de  Agricultura  y  Riego  2015).
Though  the  two  populations  are  distributed  in  two
different  but  adjacent  watersheds  with  the  same
water  source  and Andean  orogeny  (Figure  2),  gene
flow levels between and across the populations (i.e.,
ΦST  between  =  0.1,  and  ΦST within  =  0.05,  Control
Region mitochondrial DNA) are sufficient to homoge‐
nize genotypic and phenotypic differences potentially
caused by genetic drift, or natural  selection  (Alza  in
prep.).  Additionally,  preliminary  comparisons  using
the  analysis of  variance  (ANOVA)  for morphological
characters  (mass,  culmen  length,  skull  length,  and
tarsus length) between the two rivers by sex did not







be  a  factor,  as  all animals were  sampled within  the
same two‐week time span. Skins were collected from
each  animal,  coated  in  salt,  and  stored  in  a  –18°C
freezer  until  subsequent  analysis.  Feather  structure
analyses were undertaken in January 2016 in the Cen‐
tro de Ornitología y Biodiversidad (CORBIDI)  in Lima,







dried,  five down and  five contour  feathers  (minimal




ers  were  plucked  and  handled  with  tweezers,  and
otherwise  stored  in  glassine  envelopes.  Skins were
later deposited  in the Ornithology Study Skin Collec‐
tion at CORBIDI (Appendix).
Feather  structure. We measured  six different  traits
as  described  by Middleton  (1986)  and Broggi  et  al.
(2011)  to describe  feather  structure. Feather  length
(without calamus) for both down and contour feath‐
ers  was  measured  by  photographing  each  feather
parallel to a metric ruler (mm). ImageJ software (ver‐
sion 1.50b; Schneider et al. 2012) was used to calcu‐
late  feather  length  with  the  measuring  tool
recalibrated  for  each  photo  (Figure  1).  All  photo‐
graphs  and  analyses were  carried  out  by  the  same
person (RC).
Fine  down  feather  structure  was  analyzed  with
the help of a stereoscopic microscope. Torrent Duck
down plumage  is dense, with barbs regularly spaced




were  analyzed  using  the  ImageJ  multi‐point  count
tool to determine total number of barbs along a sin‐






number  of  barbs,  2)  total  length  of  down  feathers;
density  of  barbs  from  the  3)  plumulaceous  and  4)








used  mixed  models  controlling  for  repeated  mea‐
sures  (five  feathers  per  individual).  Linear  mixed‐
effects models were  used  for  continuous  variables
(length and proportion) and generalized linear mixed‐








(high‐  and  low‐altitude  populations,  fixed  effect),
and  individual  (each  of  the  12  Torrent  Ducks  sam‐
pled,  random  effect)  were  independent  variables.









number of barbs  compared  to  individuals  from  low
altitude  (FLength  =  11.815,  PLength  =  0.006;  FBarbs  =
8.008, PBarbs = 0.004, df = 1, 10; Figure 3A, 3B). For
down  length  and  for  barb  number,  the  95%  confi‐
dence  interval  of  the  location  parameter  did  not




ences between  the  two populations. Total  length of
contour  feathers did not differ between the popula‐
tions  (FLength  =  0.099,  PLength  =  0.759,  df  =  1,  10,
CILength [–2.59, 3.45]; Figure 3C), and the proportion
of  plumulaceous  barbs  relative  to  total  number  of















naceous =  0.147,  PBarbsPennaceous =  0.702,  df  =  1,  10,
CIBarbsPennaceous  [–0.12,  0.08];  Figure  3F).  Average
plumage traits between  localities varied more  in the





the west  slope of  the Andes  in  Lima, Peru.  Torrent
Ducks sampled from the high‐altitude study area (Fig‐
ure 2) had  longer, denser down plumage  in the pec‐
toral  tract  compared  to  the  low‐altitude  study area
(Figure  3).  Research  has  shown  that  differences  in
down  microstructure  are  related  to  differences  in
insulative properties, as  long  fibers  increase the air‐
trapping capacity of the feather (D’alba et al. 2017).








al.  (2016) did not  find a significant difference  in  the
respiratory  (aerobic)  capacity  in  the pectoralis  flight
muscles of  low‐ and high‐altitude Torrent Ducks. As
flight muscles are credited for a majority of thermo‐
genesis  in  birds  (Petit  &  Vézina  2014),  Dawson’s
results  suggest  that  these animals do not appear  to
be altering their metabolic rate to tolerate lower tem‐
peratures  at  higher  elevations  (Marsh  &  Dawson
1986,  Cooper  2002,  Broggi  et  al.  2005,  Petit  et  al.
2017). Therefore, it is possible that high‐altitude Tor‐
rent  Ducks  reduce  thermogenesis  demands  by
increasing the insulation capacity of their down plum‐
age to reduce heat loss.
The  lack  of  observable  differences  between  the
contour  feathers of  the  low‐ and high‐altitude  sam‐





individual  variation.  Second,  there  is  no  standard
method for quantifying feather structure (Butler et al.
2008), so  it  is possible that different variables  in the
contour  feathers  such  as:  barb  angle  (Butler  et  al.
2008),  hue  values  and  infrared  spectra  (Dove  et  al.
2007, Gamero et al. 2015), or porosity (a function of




able.  Other  traits  worth  investigation  are  barbule




scope used was not  sufficient  to be able  to  reliably
quantify  these  incredibly  minute  structures.  Other

















primarily  across  species  (but  see  Middleton  1986,
Broggi et al. 2011) and  few studies have  focused on
aquatic birds  (Williams et al. 2015). Studies measur‐
ing  contour  and  down  feather  density  in waterfowl
along  elevational  gradients  are warranted  to  deter‐
mine  if  environmental  conditions  affect  these  traits
between  individuals.  Additionally,  aquatic  birds  are
further  characterized  by  possessing  relatively  large
uropygial  glands, which  produce monoester waxes,
and oils necessary for waterproofing of feathers dur‐




ities  have  on  thermal  conductance.  Another
potentially  critical  factor we  did  not  address  in  our
study  is  the  variation  in  food  availability  between
environments.  Species  abundance  of macroinverte‐
brates  is negatively associated with elevation  (Lujan









the  barb  density  of  plumulaceous  and  pennaceous
sections  of  contour  feathers  in  aquatic  birds  across




(i.e.,  the  protective  layer  of  plumage)  to  differ
between  low‐ and high‐altitude populations.  In con‐
trast to the contour feathers, the insulative down may
be  more  sensitive  to  environmental  temperatures,








acteristics  likely  reflect  the  demands  of  habitat,  as
aquatic  species  appear  to  prioritize  waterproofing






Our  understanding  of  the  importance  of  down
plumage variation between species  is  limited as  few
studies  have  focused  on  environmental  correlates
influencing  down  structure  (but  see Williams  et  al.
2015, Pap et al. 2017, D’alba et al. 2017, Osváth et al.
in press). Our  findings  represent a novel attempt  to
quantify  interpopulation  down  feather  structure
between environments along an elevational gradient
in an aquatic  species. Further  investigation of down
feather  structure,  particularly  in  waterfowl,  would
show whether the observed pattern of longer, denser
down  plumage  of  Torrent  Ducks  in  colder  environ‐
ments is repeated in other species. Studies investigat‐






We  have  shown  that  high‐altitude  Torrent  Ducks
have  longer,  denser  down  feathers  in  the  pectoral
tract  compared with  low‐altitude  individuals. More‐





tal  plasticity  at  higher  elevations.  The  data  we
present  here  suggest  that  Torrent  Ducks  prevent
excess energy expenditure in colder temperatures by
increasing the insulative capacity of their down plum‐
age  thereby decreasing metabolic demand  for  ther‐
mogenesis (Dawson et al. 2016; Ivy pers. comm.). The
lack  of  observable  differences  in  contour  feathers
may be related to their being less important as insu‐
lation  and  more  necessary  to  maintain  the  water‐
proof  capability  of  this  important  outer  plumage
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 River  Locality  Coordinates  Elevation (m)  Date (2015)  Catalogue number 
Rio Chancay‐Huaral  Vichaycocha  11.15983°S, 76.62881°W  3680  7 Aug  LA 458 
Vichaycocha  11.15983°S, 76.62881°W  3680  7 Aug  LA 459 
Baños de Collpa  11.17059°S, 76.63445°W  3193  8 Aug  LA 460 
Vichaycocha  11.15981°S, 76.62981°W  3299  8 Aug  LA 461 
Vichaycocha  11.18813°S, 76.64276°W  3000  9 Aug  LA 463 
Vichaycocha  11.10174°S, 76.60341°W  4086  10 Aug  LA 466 
Rio Chillón  Santa Rosa de Quives  11.67533°S, 76.80168°W  1092  12 Aug  LA 467 
Santa Rosa de Quives  11.68945°S, 76.81411°W  1034  13 Aug  LA 468 
Santa Rosa de Quives  11.68801°S, 76.81205°W  1040  14 Aug  LA 469 
Fundo Huanchuy  11.62689°S, 76.77708°W  1248  15 Aug  LA 470 
Yaso  11.56482°S, 76.72112°W  1665  15 Aug  LA 471 
Yaso  11.56362°S, 76.72347°W  1615  16 Aug  LA 473 

